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昆虫 表皮 蛋白 基因 研究 进展 
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摘要 : EE He Be S ^ SMER EG RIEA EER HC AER , RAEE E IA n] RRR AR 
在 简要 总 结 了 目前 昆虫 表皮 和 蛋白 鉴定 与 分 类 方面 研究 的 基础 上 ,重点 对 近 10 年 来 昆虫 表皮 蛋白 基因 的 时 空 表 达 
模式 激素 及 转录 因子 对 表皮 蛋白 基因 表达 的 调控 表皮 蛋白 基因 功能 的 研究 进展 进行 了 综述 ,探讨 了 其 在 害虫 防 
治 中 可 能 的 应 用 前 景 , 旨 在 为 进一步 研究 昆虫 表皮 蛋白 基因 及 其 洪 在 利用 价值 提供 参考 。 目 前 报道 的 昆虫 表皮 有 蛋 
白 序列 已 超过 1 400 条 ,分 为 12 个 家 族 ,如 CPR, CPF, CPFL 和 Tweedle 等 。 经 由 赔 皮 激素 激活 的 相关 转录 因子 
(如 BFTZ-F1 和 BR-C 等 ) 作 用 于 表皮 蛋白 基因 上 游 的 顺 式 作用 元 件 ,开启 或 关闭 基因 ,以 调控 表皮 蛋白 基因 的 表 
达 。 表 皮蛋 白 基 因 在 昆虫 表皮 整合 ,体形 塑造 ,活动 能 力 , 抗 道 与 抗 药 性 ,以 及 先天 免疫 等 生理 现象 和 生理 过 程 中 
有 不 可 或 缺 的 作用 。 因 此 ,如 果 能 够 通过 抑制 关键 表皮 蛋白 基因 的 表达 ,或 将 其 从 基因 组 中 删除 ,以 阻碍 昆虫 的 发 
trat Eu st EJI ,或 可 为 害虫 防治 策略 提供 参考 。 
关键 词 : 昆虫 ; 表皮 蛋白 ; 鉴定 与 分 类 ; 基因 表达 调控 ; 基因 功能 ; 害虫 防 控 
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Abstract: During insect cuticle occurrence and differentiation, and in the process of construction of 
external important parts and organs of insect body, cuticular proteins are essential constituent elements. 
In this article, we briefly summarized the identification and classification, the spatiotemporal expression 
patterns, the regulation of expression by hormones and transcription factors, and functional research of 
insect cuticular protein genes over the past ten years. We also discussed their possible application 
prospects in pest control in order to provide references for further study of insect cuticular proteins and 
their potential utilization. More than 1 400 sequences of insect cuticular proteins have been reported, and 
they are divided into twelve families such as CPR, CPF, CPFL, Tweedle, etc. Related transcription 
factors such as GFTZ-F1 and BR-C, which are activated by ecdysteroid, act on the cis acting elements 
upstream cuticular protein genes and turn on or off these genes in order to regulate the expression of 
cuticular protein genes. Cuticular protein genes play an indispensable role in the insect cuticle 
integration, body shaping, activity, resistance, innate immunity and other physiological phenomena and 
physiological process. Therefore, if we can inhibit the expression of key cuticular protein gene or remove 
it from the genome to prevent the insect development or disrupt the reproductive ability of insects, this 
may provide reference for pest control strategies. 

Key words: Insect; cuticular protein; identification and classification; gene expression and regulation; 


gene function; pest control 











Eb E 5 36 Rz RE o RC Ep IRE TT , I DC 48] 不 可 少 的 (Delon and Payre, 2004; Moussian et al., 
病原 体 的 攻击 与 不 利 环境 的 伤害 , 而 且 在 昆虫 发 育 2005). WE, 表皮 极 大 地 增强 了 昆虫 的 生存 和 适 
过 程 中 对 其 体形 的 塑造 和 维持 正常 的 活动 能 力 是 必 ”应 能 力 ,确保 昆虫 发 展 为 动物 界 最 为 成 功 的 类 群 之 
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一 。 昆 虫 表皮 的 主要 成 分 是 几 丁 质 和 表皮 和 蛋白, 表 
皮蛋 白 与 几 丁 质 相互 作用 形成 Bouligand 模型 ,以 稳 
定 表皮 的 复杂 结构 ,同时 维持 表皮 弹性 和 其 他 物理 
性 质 ( Moussian, 2010)。 由 于 不 同类 型 表皮 的 几 丁 
质 分 子 链 长 和 乙酰 化 程度 的 差异 很 小 ,因而 表皮 和 蛋 
白 基 因 种 类 和 数量 的 变化 是 影响 表皮 结构 及 其 机 械 
性 能 的 重要 因素 (Andersen et al., 1995) ,所 以 ,一 直 
以 来 表皮 蛋白 被 认为 是 昆虫 重要 的 结构 蛋白 。 目 
前 ,在 已 完成 基因 组 测序 的 昆虫 中 ,表皮 和 蛋白 基因 的 
数量 都 超过 该 昆虫 基因 组 中 蛋白质 编码 基因 总 数 的 
1% ( Futahashi et al., 2008) ,这 暗示 表皮 和 蛋白 在 昆虫 
生长 繁殖、 环境 适应 等 生理 现象 与 过 程 中 可 能 起 着 
重要 的 作用 。 对 表皮 和 蛋白 基因 的 深入 研究 ,将 有 助 
于 阐明 昆虫 表皮 的 结构 、 生 理 功 能 及 其 在 昆虫 发 育 
过 程 中 所 扮演 的 角色 。 

昆虫 纲 中 大 量 的 农林 害虫 及 病 媒 昆虫 给 人 类 生 
活 和 经 济 造成 巨大 损失 ,并 严重 威胁 人 类 健康 。 
此 ,害虫 的 防治 或 控制 对 保障 人 类 正常 的 生产 与 生 
活 显得 尤为 关键 。 目 前 主要 采用 化 学 杀 虫 剂 对 害虫 
进行 防 控 , 但 是 ,长 期 不 合理 的 滥用 杀 虫 剂 以 及 昆虫 
自身 对 化 学 毒物 的 代谢 降解 能 力 ,导致 害虫 产生 抗 
药性 , 且 分 布 越 来 越 广 , 抗 性 程度 越 来 越 高 ( Ranson 
et al., 2009 ; EUR RURISERES 2011), KERN 
需要 寻找 不 依赖 于 化 学 杀 虫 剂 或 研发 新 型 杀 虫 剂 的 
办 法 来 防治 害虫 。 由 于 表皮 具有 极其 重要 的 生理 功 
能 ,对 于 昆虫 的 生存 、 发 育 是 不 可 替代 的 。 因 此 ,如 
果 以 构建 昆虫 表皮 的 关键 元 素 一 一 表皮 蛋白 为 防治 
靶 点 ,通过 基因 干扰 、 基 因 敲 除 、 性 别 缺 陷 或 致死 系 
统 等 成 熟 的 分 子 遗传 操作 技术 沉默 一 些 重要 表皮 和 蛋 
白 基 因 的 表达 或 使 其 缺失 ,以 破坏 昆虫 表皮 组 成 与 
结构 的 完整 性 ` 胚 胎 期 表皮 的 正常 整合 和 外 骨骼 构 
建 等 ,或 可 为 害虫 防 控 策 略 的 探索 提供 参考 。 

对 昆虫 表皮 和 蛋白 的 表达 调控 、 功 能 及 作用 机 理 
深入 系统 的 研究 是 以 其 为 靶 标 来 进行 害虫 防 控 的 基 
础 。 先 前 的 研究 主要 着 眼 于 表皮 蛋白 的 鉴定 、 分 类 、 
提取 等 方面 的 研究 Anderen, 1998; Cornman ， 
2009) ,最 近 十 多 年 来 ,由 于 基因 组 、 转 录 组 、 蛋 白质 
组 等 海量 数据 的 累积 以 及 分 子 生 物 学 和 分 子 遗 传 操 
作 技 术 的 突飞猛进 ,表皮 蛋白 基因 的 表达 、 调 控 及 其 
在 昆虫 重要 的 生理 现象 和 过 程 中 扮演 的 角色 等 方面 
的 研究 相继 报道 。 本 文 简要 总 结 了 昆虫 表皮 蛋白 的 
分 类 及 代表 性 昆虫 基因 组 中 表皮 蛋白 的 数量 与 分 
类 ,并 着 重 对 近 10 年 昆虫 表皮 和 蛋白 基因 的 表达 调 
控 与 昆虫 重要 生理 现象 或 过 程 的 关联 等 方面 的 研 






















































































































































































究 进行 了 综述 ,并 探讨 了 其 在 害虫 防治 方面 的 应 用 


1 昆虫 表皮 蛋白 基因 的 鉴定 与 分 类 














自 1982 年 Snyder 等 首次 在 黑 腹 果 量 Drosophila 
melanogaster 中 发 现 4 条 表皮 蛋白 序列 以 来 (Snyder 
et al., 1982) ,至 2014 年 在 NCBI 中 收录 的 并 有 详细 
描述 的 昆虫 表皮 有 蛋白 序列 已 超过 1 400 条 。 近 年 
来 , 随 着 DNA 测序 技术 和 生物 信息 学 的 快速 发 展 ， 
黑 腹 果 电 冈比亚 按 蚊 Anopheles gambiae 埃及 伊 蚊 
Aedes aegypti , Và 7j 9E VE Apis mellifera , Z& *& Bombyx 
mori JRW Tribolium castaneum 等 各 种 昆虫 全 基 
因 组 测序 工作 已 完成 。 根 据 昆 虫 表皮 蛋白 的 序列 特 
征 ( 表 1) ,将 其 划分 为 CPR( 含 有 Rebers & Riddiford 
保守 基 序 ) .CPF( 含 一 段 高 度 保 守 的 长 为 和 4 个 氨 
基 酸 的 区 域 ) 、CPFL( CPF like) 、Tweedle( 含 有 4 个 
保守 的 区 域 )、.CPAP1( 有 1 个 ChtBD2 几 丁 质 结合 
域 ) .CPAP3( 有 3 个 ChtBD2 JLT IR AER), CPG 
(有 许多 短 的 甘氨酸 重复 序列 ) .CPLC( 一 类 含有 低 
复杂 序列 的 蛋白 ,包括 CPLCA, CPLCG, CPLCP 和 
CPLCW 亚 家 族 ) 和 Apidermin 等 12 个 家 族 ( Willis， 
2010), 

我 们 比较 了 家 看 、 冈 比 亚 按 蚊 、 埃 及 伊 蚊 等 7 种 
昆虫 中 表皮 蛋白 基因 的 种 类 和 数量 (图 1) ,结果 显 
示 :CPR 家 族 基因 数量 是 最 多 的 ,在 28 ~ 157 之 间 ， 
在 这 些 昆 虫 中 ,CPR 基因 的 比例 均 超 过 各 自 表皮 和 蛋 
白 基 因 总 量 的 30% , 且 根 据 角 质 层 的 类 型 和 位 置 的 
差异 ,CPR 家 族 可 分 成 3 个 亚 族 , 即 RR-1( 主要 存在 
和 柔软 表皮 层 ) RR-2( 主要 存在 坚硬 表皮 层 ) 和 RR-3 
(目前 对 其 研究 不 多 ) ( Andersen, 2000) ;TWDL 家 
族 表 皮蛋 白 基因 数量 在 2 ~ 27 之 间 ,在 西方 蜜蜂 中 
数目 最 少 , 鳞 翅 目 家 和 蛋 的 4 个 Tweedle 蛋白 除了 包 
含 TWDL 家 族 中 4 个 保守 的 基 序 外 ,还 包含 特有 的 
LSM 4E JF ( Lepidoptera specific motif) ( Æ JL W, 
2012) ;在 CPLC( 低 复杂 度 序 列 的 表皮 和 蛋白, 包 合 
CPLCP,CPLCG,CPLCA 和 CPLCW 等 亚 家 族 ) 家 族 
中 , CPLCW 亚 家 族 成 员 仪 在 蚊虫 中 存在 (Cormman 
and Willis, 2009) ; CPG 家族 和 CPH 家 族 主要 在 家 
看 中 有 报道 和 描述 , 其 数量 分 别 为 29 和 34 
( Okamoto et al., 2008) ; 而 Apidermin 家 族 于 2007 
年 首次 被 报道 , 且 目 前 仅 存 在 于 膜 翅 目 的 蜂 类 中 
( Kucharski et al., 2007 ; 孙 亮 先 等 ,2011 ,2012 ) 。 除 
上 述 主要 类 群 之 外 ,一 些 表 皮 和 蛋白 仅 存在 于 个 别 昆 
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虫 中 , 如 冈比亚 按 蚊 中 CPLCX Z6 (He et al., 





昆虫 基因 组 序列 测序 工作 的 完成 ,或 将 有 更 多 新 的 


2007; Cornman and Willis, 2009) 。 随 着 越 来 越 多 的 表皮 和 蛋白 基因 被 陆续 发 现 。 


表 1 表皮 蛋白 基因 保守 结构 特征 


Table 1 Conserved structural features of cuticular protein genes 











































































































家 族 Family 保守 结构 特征 Conserved structural features 参考 文献 References 
CPR R&R 保守 基 序 : G-x(8)-G-x(6)-Y-x-A-x-E-x-G-Y-x(7)-P-x(2)-P Rebers and Riddiford ，1988 
44 个 保守 氨基 酸 :A-(LIV)-x-(SA)-(QS)-x-(SQ)-x-(IV)-(LV)-R-S-x-G-( NG)-x(3)-V-S- 
CPF Togawa et al., 2007 
x-Y-( ST) -K-( TA) -( VI) -D-( TS) -( PA) -( YF) -S-SV-x-K-x-D-x-R-( VI)-(TS)-N-x-GA) 
CPFL 与 CPF 有 很 高 同 源 性 ,有 相似 的 C 末端 保守 序列 ,但 CPFL 没有 44 个 氨基 酸 保守 序列 Togawa et al., 2007 
4 个 保守 区 域 : Block I; KxxY/F; Block II; Kx, 4 FIKAP; Block III; KTxxYVL; Block IV: 
Tweedle Guan et al., 2006 
KPEVY/HFx KY 
CPG 有 许多 短 的 甘氨酸 重复 序列 : GXGX, GGXG 或 GGGX Futahashi et al., 2008 
CPAPI 有 1 个 ChtBD2 几 丁 质 结合 域 ( CX; 212 CX; CX, -14 CX -16 CX, _8C) Jasrapuria et al., 2010 
CPAP3 78 3 个 ChtBD2 几 丁 质 结合 域 (CXi -12 CX5 CXo 4 CXi5 s CX 8 C) Jasrapuria et al., 2010 
CPLCA 含有 Retinin C 结构 域 ( EPxxAxVGxg Px, HxSx1s Ax; VKxT) Cornman and Willis, 2009 
CPLCW 氨基 酸 长 度 在 106 ~ 175 个 之 间 ,含有 不 变 的 色 氮 酸 残 基 , 仅 存在 蚊子 科 Cornman and Willis, 2009 
CPLCG TE C 末端 有 保守 基 序 , 即 G-X(2)-H-X-A-P-X(2)-G-H, 并 日 一 般 有 35 METAR Cornman and Willis, 2009 
CPLCP TE N 末端 有 极 性 /酸性 区 .GLW[D/Ej] 基 序 , HAR 酷 氨 酸 和 组 氨 酸 ; 在 C 末端 附近 含有 ornmsn: and llis: 2009 
Ft 2E RUE GP NR SUR 3: EVI PV/PY 形式 存在 B 
有 一 段 富 含 GC 的 区 域 ,此 外 含有 保守 的 AAPAAV; APD 家 族 可 划分 为 2 个 亚 家 族 , 亚 家 Kichana d up. 
Apidermin KIERS 4 条 较 短 的 多 肽 序列 ,其 N 末端 为 1 个 长 33 aa 的 保守 基 序 ; 亚 家 族 卫 由 另外 6 Es : ” 














条 相对 较 长 的 多 肽 序列 组 成 ,其 N 末端 保守 基 序 长 50 aa, C. 末端 保守 基 序 长 16 aa 





孙 亮 先 等 , 2012 


350 
CPH 
Apidermin 
CPCP3/CPAPI 
300 Gly-rich 


250 


200 





150 


表皮 和 蛋白 基因 数量 


Number of cuticular protein genes 


100 


50 


3m yz 4 a EC MZ JW 772 
Ja s d < et， 2 in M 
和 E yy cu iz 7 "o a, 
Ze i b A 


O, 
$e, 





昆虫 种 类 Insect species 


图 1 一 些 昆虫 中 各 类 表皮 蛋白 基因 的 类 型 与 数量 




















Fig.1 Types and numbers of cuticular protein genes in some insects 
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2 ”表皮 蛋白 基因 的 表达 与 调控 


2.1 表皮 蛋白 基因 的 时 空 表达 模式 

表皮 的 发 生 与 分 化 、 消 解 和 重 构 贯 穿 于 昆虫 的 
整个 生命 周期 ,表皮 和 蛋白 基因 也 因此 呈现 出 多 样 化 
的 时 空 表达 模式 。 在 R&R 型 表皮 蛋白 中 ,RR-l 亚 
家 族 成 员 主 要 在 骨 化 程度 较 低 的 表皮 中 高 量 表达 ， 
RR-2 亚 家 族 成 员 主 要 在 骨 化 程度 高 的 表皮 中 大 量 
表达 ,RR-3 亚 家 族 成 员 可 能 参与 赔 皮 后 的 新 表皮 的 
形成 (Karouzou et al., 2007)。 中 华 蜜蜂 Apis cerana 
cerana 表皮 蛋白 基因 AccCPR24 TEN Jc BH BO ze Se UL 
A ipit ep S RE SEES NE SS, 且 该 基因 在 中 肠 表达 量 最 
高 (Chu et al., 2013)。 家 看 表皮 和 蛋白 基因 BMWCPA 
在 腹部 表皮 区 域 有 表达 , BMWCP9 在 胸部 表皮 表 
达 , 而 BMWCP2 在 胸部 和 腹部 都 表达 ,这 些 基因 的 
表达 与 转录 因子 BFTZ-F1 的 调控 密切 相关 ( Ali et 
al., 2012a) 。Okamoto £% (2008) JJA ZÆ 4 龄 幼虫 
El 期 ( 旧 表 皮 被 几 丁 质 酶 降解 的 时 期 )7 个 CPG 表 
皮蛋 白 基 因 表达 时 发 现 ,这 7 个 基因 均 在 表皮 组 织 
中 大 量 表达 ,在 其 他 组 织 如 脂肪 体 、 血 淋巴 、 中 上 肠 中 
的 表达 量 则 很 低 或 者 几乎 不 表达 。 家 人 春 表皮 和 蛋白 基 
























































( Liang et al., 2010; 7:7,35,2012) 。 综 上 所 述 ,这 
些 研 究 都 表明 表皮 蛋白 基因 可 以 在 不 同 的 组 织 和 
不 同 发 育 时 期 中 以 不 同 的 方式 表达 , 而且 它们 在 
组 织 形 成 和 发 育 时 期 中 所 扮演 的 功能 角色 也 是 不 
尽 相同 的 。 
2.2 激素 以 及 转录 因子 对 表皮 蛋白 基因 表达 模式 
的 调控 

表皮 和 蛋白 基因 在 各 种 组 织 和 不 同 发 育 时 期 呈现 
出 的 表达 模式 多 样 化 ,主要 是 与 激素 ,如 赔 皮 激素 
L20- 羟 基 暗 皮 酮 (20E) ] 和 保 幼 激素 (JHs) 的 调控 密 
切 相 关 。Okamoto 等 (2008 ) XJ zx s — 8i pz 8] B VA 
17 个 表皮 和 蛋白 基因 表达 模式 的 研究 发 现 ,大 多 数 表 
皮 和 蛋白 基 因 在 赔 皮 激素 滴 度 降低 或 检测 不 到 时 高 量 
表达 ,而 高 滴 度 时 儿 乎 不 表达 , 即 表 皮蛋 白 基 因 的 表 
达 与 赔 皮 激 素 的 滴 度 呈 负 相关 。 而 一 些 表皮 和 蛋白 基 
因 在 暗 皮 激素 高 滴 度 时 仍 能 检测 到 表达 , 极 少数 表 
RE EA AE DSL] USA SE BER RERUM, FER 
HOE Rz JE LE BG Æ UH e B B) TELE 6 bz REG, 
Arade Bc R^: I S2 | M Rz ACER B) o rp CR C, TE RUD 
果 蝇 师表 皮 形 成 期 间 , 当 虹 皮 激素 以 高 滴 度 持续 存 
在 时 ,前 表皮 不 会 形成 , 当 赔 皮 激 素 以 低 滴 度 存在 
时 ,前 表皮 开始 形成 (Fristrom et al., 1986) 。 而 构建 






















































































BmorCPT1 主要 在 表皮 JF CRI T ERIA , i 
示 该 基因 可 能 参与 了 表皮 、 精 集 和 头 部 的 合成 和 构 
建 ( 梁 九 波 ,2012)。 

目前 已 有 的 研究 显示 ,表皮 和 蛋白 基因 的 表达 具 
有 时 期 特异 性 。 西 方 蜜蜂 表皮 和 蛋白 基因 AmelTwdll 
和 AmelTwdl2. 在 肾 期 表达 量 极 低 , 而 在 预 成 虫 中 期 
高 量 表达 ( Soares et al., 2011), Æ KAUF, R&R 
型 表皮 蛋白 基因 NUCP 在 幼虫 期 表达 , H54 KA 
若虫 表皮 的 发 育 及 虹 变 有 一 定 关 系 ( 马 艳 等 ， 
2013) 。 亦 拟 谷 资中 ,有 10 个 TcCP4P1 亚 家 族 成 员 
在 胚胎 发 育 阶 段 仅 维持 极 低 的 表达 量 ;但 其 中 2 个 
基因 (TcCPAPI1-E 和 TcCCPAPI-H ) 会 在 晴 阶 段 高 表 
35,3 个 基因 (TcCPAP1-D,TcCPAPI1-F 和 TeCP4P7- 
C) 在 初 龄 幼虫 阶段 表达 (Jasrapuria et al., 2012) 。 
Togawa 等 (2007 ) 研究 发 现 冈比亚 按 蚊 4 个 CPF 
和 1 个 CPFL 表 皮 和 蛋白 基因 仅 在 晴 或 者 成 虫 赔 皮 
之 前 表达 ,暗示 它们 可 能 是 肾 或 者 成 虫 表皮 外 层 
的 组 成 成 分 ,而 其 他 CPFL2 -7 基因 在 幼虫 期 高 表 
达 , 可 能 参与 幼虫 表皮 的 形成 。 家 乍 幼虫 进 食 期 - 
生长 期 表皮 蛋白 的 表达 模式 与 赔 皮 或 变态 期 表皮 
蛋白 的 表达 模式 能 够 被 明显 地 划分 为 两 个 群 , 显 
示 两 个 发 育 时 相 的 基因 的 表达 模式 明显 不 同 






























































表皮 的 表皮 和 蛋白 基因 的 表达 也 会 受到 赔 皮 激素 的 脉 
冲 调控 , 即 高 滴 度 暗 皮 激素 ( 赔 皮 前 期 ) 刺 激 表皮 和 蛋 
白 基 因 的 表达 , 当 虹 皮 激素 滴 度 降低 ( 虹 皮 后 期 ) 表 
皮 和 蛋白 基因 开始 高 量 表达 (Fristrom et al., 1982) , 如 
西方 蜜蜂 表皮 和 蛋白 基因 AmelCPRIA (Soares et al., 
2007) 。 虽 然 多 数 表皮 蛋白 基因 的 表达 受到 激素 肪 
冲 调控 或 与 赔 皮 激素 滴 度 呈 负 相关 ,但 也 有 一 些 表 
皮 和 蛋白 基因 的 表达 与 晓 皮 激素 滴 度 呈正 相关 , 如 : 
TmACP20 ( Lemoine et al., 2004) 。 Charles( 2010) 对 
赤 拟 谷 盗 、 家 在、 烟草 天 蛾 Manduca sexta. 等 昆虫 中 
受到 激素 调控 的 表皮 和 蛋白 基因 进行 了 总 结 ,如 表 2 
所 示 。 

暗 皮 激素 能 够 调控 表皮 蛋白 基因 的 表达 ,是 因 
为 由 其 所 激活 的 相关 转录 因子 作用 于 表皮 蛋白 基因 
的 上 游 顺 式 作 用 元 件 , 开启 或 关闭 表皮 和 蛋白 基因 的 
表达 。 目 前 ,已 报道 的 与 昆虫 表皮 蛋白 基因 表达 调 
控 相 关 的 转录 因子 有 BR-C ( Broad Complex ) 和 
BFTZ-F1 等 。 在 黑 腹 果 蝇 的 研究 中 , 虹 皮 激素 能 够 
激活 BR-C 基因 的 表达 ,而 BR-C 蛋白 能 调控 表皮 蛋 
白 基 因 EDG7SE 的 表达 (Konopova and Jindra, 
2008), 。 同 样 , 在 家 和 蛋 中 , BR-CZ2 通过 与 表皮 和 蛋白 
基因 BmorCPG11 上 游 2 kb 处 的 DNA 元 件 结合 来 调 
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表 2 激素 调控 表皮 蛋白 基因 ( 引 自 Charles, 2010) 
Table 2  Cuticular protein genes regulated by hormones ( adopted from Charles, 2010) 
基因 Gene 物种 Species. 家 族 Family Pre/Post Stage 20E JHs 
ACP20 黄粉 虫 Tenebrio molitor RR2 Pre A 15;11 l 
ACP20 EE T. molitor RR2 Pre A T l 
ACP65A 黑 腹 果 蜗 Drosophila melanogaster RRI Pre/Post A J 
AmelCPR14 西方 蜜蜂 Apis mellifera RR1 Pr/ Post P, A qu 
BMCPI18 家 下 Bombyx mori RRI Pre/Post I4-5, A T 
BMCPGI ZÆ B. mori GR Pre( Epi?) L5 11 
BMGRPI 家 看 B. mori GR Pre/Post IS, P, A 11 
BMGRP2 ZÆ B. mori GR Pre/Post L5, P, A Tu 
BMGRP3 家 看 B. mori GR Pre/Post I5,P, A qa 
BMWCP10 ZÆ B. mori RR1 Pre( Epi?) P ij 
BMWCP2 ZÆ B. mori RR2 Pre/Post P $4 l 
BMWCPS 家 看 B. mori RR2 Pre/ Post P,A t1 
EDG78E fd Ri D. melanogaster RRI Pre P 11 
EDG84A fd Ri D. melanogaster RR2 Pre P 11 
EDG91 腹 果 蝇 D. melanogaster GR Pre P Tal 
LCP-14 烟草 天 蛾 Manduca sexta RRI Pre/Post I4 -5 11 1 
LCP16/17 MERIR M. sexta RRI Post L5 1 l 
LCP2 黑 腹 果 蝇 D. melanogaster RRI Po I3 T 
PCP 家 看 B. mori LCA Pre? /Post P TX 
TMLPCP-22 WOO T. molitor LCA Pr/Po P 11 T 











GR; 富 含 甘 氨 酸 类 表皮 蛋 上 











Glycine-rich protein; LCA: 低 复 杂 度 Low complexity. A; WWE Adult; L; 幼虫 Larva; P; 肾 Pupa. Epi; 上 表皮 


Epicuticle; Pre; 4 JZ pij Precdysial cuticle; Post; «zr; Post-ecdysial cuticle. 20E; 20- 羟 基 旷 皮 酮 20-Hydroxyecdysone; JHs: 保 幼 激素 Juvenile 














hormone. Stage 列 指示 此 时 期 何 种 表皮 蛋白 有 参与 ( 而 非 此 时 期 表皮 蛋 
调 , 上 下 箭头 都 有 的 表示 脉冲 调节 ; 已 报道 的 JHs 


























白 合成 ) ; 问号 表示 假设 性 ; 已 报道 的 20F 的 影响 栏 中 向 上 箭头 表示 上 
9 影响 栏 中 向 上 箭头 和 向 下 箭头 反映 对 表皮 的 分 化 状态 的 影响 ,而 不 是 直接 激活 或 抑制 效 





应 。Stage indicates the stage during which cuticular proteins are involved in (rather than the stage during which they are synthesized). Question marks 


denote hypothetical status. In the column of the effects reported for 20E, the up arrow represents up regulation, and the up and down arrows represent 


pulse regulation. In the column of the effects reported for JHs, the up and down arrows reflect the effects on the differentiation state of the epidermis, but 


not direct activation or suppression. 


控 该 基因 的 表达 ( Ali et al., 2012b) 。 在 黑 腹 果 晶 
中 , 旷 皮 激素 能 够 激活 晴 表 皮 和 蛋白 基 因 EDC844 的 
表达 , 而 介 导 这 一 信号 的 转录 因子 是 BFTZ-FI 
( Akagi et al., 2013) , E Z& fi fL 99] [RT , RAR hk 
冲 调控 BmBFTZ-Fl,BmBFTZ-Fl 与 BMWCPS 基因 
上 游 启 动 子 区 域 的 结合 位 点 结合 , 开启 该 表皮 和 蛋白 
基因 的 表达 ,参与 家 看 翅 原 基 的 形成 (Wang et al., 
2009)。 同 理 , BmBFTZ-Fl 通过 结合 表皮 和 蛋白 基因 
BMWCP2 的 上 游 区 域 的 DNA 元 件 , 而 调控 基因 的 
表达 (Nita et al., 2009) Deng 等 (2011 ) 研究 发 现 
转录 因子 BmPOUM2 和 BmBFTZ-Fl 共同 调控 家 等 
表皮 和 蛋白 基因 BnWCPA 的 表达 。 进 一 步 发 现 
BmPOUM2 与 男 一 个 转录 因子 BmAbd-A 相互 作用 
形成 异 源 二 聚 体 ,开启 BmWCP4 基因 和 其 他 却 原 
基 表 皮 和 蛋白 基因 的 表达 ,从 而 维持 家 看 运 的 正常 
RA (Deng et al., 2012)。 目前 ,虽然 关于 转录 因 
























































子 对 表皮 蛋白 基因 的 调控 的 研究 已 取得 一 些 进 
展 ,但 是 表皮 和 蛋白 丰富 多 样 的 表达 模式 背后 的 调 
控 因 子 及 其 调控 方式 肯定 是 多 样 的 ,还 有 待 于 继 
续 深 入 研究 。 








3 ”表皮 和 蛋白 基因 的 功能 研究 


目前 有 关 昆 虫 表皮 蛋白 基因 功能 方面 的 研究 显 
示 , 表 皮蛋 白 基 因 在 昆虫 表皮 的 发 生 、 分 化 .整合 、 
理性 质 、 机 械 性 能 ,体形 的 塑造 ,行为 及 活动 能 力 , 适 
应 能 力 以 及 先天 免疫 等 生理 现象 和 生理 过 程 中 扮演 
了 重要 的 角色 。 有 具体 的 研究 例证 如 下 。 
3.1 表皮 蛋白 基因 对 表皮 的 整合 .体形 的 塑造 、 骨 
化 部 位 构建 的 影响 

Dittmer 等 (2012) 结合 蛋白 质 组 学 和 转录 组 学 
的 方法 ,发现 赤 拟 谷 盗 刚 硬 的 鞘翅 中 大 量 存在 RR-2 
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蛋白 基因 人 研究 进展 




















型 表皮 和 蛋白 ,而 RR- 型 表皮 和 蛋白 则 主要 集中 于 柔 
软 的 后 翅 中 ,这 表明 表皮 蛋白 基因 的 类 型 对 表皮 物 
理性 质 有 重要 影响 。 赤 拟 谷 次 的 表皮 和 蛋白 基因 
TcCPAPI 沉默 后 ,会 导致 表皮 发 育 不 全 并 脱落 ; 而 
表皮 蛋白 基因 TecCP4P3-41 和 TcCPAP3-A2. 的 缺失 
Ju] S Sc S5 XH E ( Jasrapuria et al., 2012) 。 这 些 研 
究 结 果 则 表明 ,表皮 蛋白 对 于 维持 昆虫 表皮 的 完整 
性 是 不 可 缺少 的 。 

Guan 45 (2006) 在 研究 黑 腹 果 蝇 的 体形 时 发 现 ， 
表皮 和 蛋白 基因 TweedleDl 的 缺失 ,导致 幼虫 和 晴 的 
体形 会 明显 地 变 得 粗 短 , 表明 该 类 表皮 蛋白 基因 参 
与 了 昆虫 体形 的 构建 。 家 大 RR-1 型 表皮 和 蛋白 基因 
BmorCPR2 的 缺失 ,会 使 得 幼虫 体 节 的 每 一 环节 中 
节 间 初 明 显 增长 , 且 整 个 表皮 的 延伸 受 限 ,体腔 内 压 







































































BmCPG2 , BnCPR2 , BmCPR63 和 BmCPG11 在 肾 期 
被 沉默 后 ,家 香 鳞 毛 的 兰 脉 宽度 和 间距 都 有 减 小 趋 
势 , 同 时 鳞片 白 的 密度 和 直径 也 有 减 小 趋势 ,这 暗示 
相关 表皮 蛋白 基因 表达 量 的 降低 或 导致 毛 原 细胞 没 
有 足够 的 材料 来 完成 鳞 毛 的 构建 (李鹏 ,2011 ) 。 

Ft UE Papilio xuthus 幼虫 表皮 蛋白 基 
CPG12,CPR27 和 CPT2 在 V 型 纹 区 域 特 异 表达 ,而 
CPR414 是 眼 点 构建 所 必须 的 (Futahashi et al., 
2012)。 杰 拟 谷 盗 表 皮蛋 白 基 因 TcCPAP3-B 缺失 
后 ,第 2 对 足 的 股骨 - 肥 骨 关节 与 后 足 的 股骨 - 肥 骨 
关节 和 肥 足 关节 变 得 刚 硬 并 畸形 ,推测 表皮 蛋白 基 
TcCPAP3-B 参与 足 的 构建 (Jasrapuria et al., 
2012) 。Togawa 等 (2008 ) 鉴定 出 冈比亚 按 蚊 中 雄 特 
异 表达 的 RR2 型 表皮 蛋白 基因 CPR152 , 并 推测 其 


















































强 增 大 ,使 得 致 幼虫 每 一 环节 末 和 节 间 显著 隆起 ,而 
导致 畸形 (Qiao et al., 2014) 。Arakane 等 (2012 ) 将 
ZR Vide BR LAETI TeCPR18 和 TcCPR27 沉默 
后 ,成虫 产生 补 皱 HH E LIS REB , T] ST Hh TREE 
AE , MAETR E LEE HL , ox FBU 
化 后 会 因 失 水 而 迅速 死亡 ; 并且 异 形 的 鞘翅 的 弹性 
显著 降低 ,这 表明 这 两 个 基因 对 于 维持 鞘翅 的 正常 
形态 发 生 和 机 械 性 能 至 关 重 要 。 家 午 表 皮蛋 白 基 因 














可 能 与 雄性 外 生殖 器 或 触角 的 形成 相关 。Soares 等 
(2013) 研究 发 现 , 大 量 RR 型 表皮 蛋白 参与 蜜蜂 胸 
部 外 骨骼 的 形成 。 在 上 述 研究 结果 中 ( 表 3) ,表皮 
蛋白 基因 在 昆虫 髓 体 各 部 位 中 选择 性 的 开局 ,表明 
其 参与 塑造 和 维持 这 些 部 位 正常 的 形态 特征 与 生理 
功能 不 尽 相同 ,这 与 表皮 蛋白 基因 呈现 的 多 样 化 表 
达 模 式 相 统一 ,同时 也 表明 表皮 和 蛋白 对 昆虫 的 生长 
发 育 及 繁殖 具有 不 可 替代 性 。 



































RI 表皮 蛋白 基因 参与 昆虫 表皮 整合 ,体形 塑造 和 骨 化 部 位 构建 的 研究 例证 


Table 3 


Research examples of cuticular protein genes participated in insect epidermal integration, 


body contouring and ossification construction 

































































昆虫 EDI 沉默 或 缺陷 后 对 昆虫 的 影响 行使 的 功能 参考 文献 
Insect Gene Effect of interference on insects Function References 
T-CPAPI Recte 参与 表皮 整合 
杰 拟 谷 次 TeCPAP3-A1 dA dd 5 uma ; 
Han 鞘翅 不 全 ,体形 异常 pe Jasrapuria et al., 2012 
Tribolium castaneum TcCPAP3-A2 相应 关节 变 得 刚 硬 并 嘛 形 参与 体形 构建 
TeCPAP3-B A i 参与 足 的 构建 
Wilh 参与 稍 地 的 形态 发 生  Arakane et aL, 2012 
"UB UR mou ES 
3 TweedleDl 4j d Rd JE SEALS Z 54 didi ER e Guan et al., 2006 
Drosophila melanogaster 
Tu BmorCPR2 幼虫 形成 畸形 体形 参与 幼虫 体形 构建 Qiao er al, 2014 
Bombyx mori 
BmCPG2 
BmCPR2 鳞 毛 的 六 宽度 和 间距 , 鲜 片 日 jron T 
、 5A 在 鲜 毛 的 构建 I5. 2011 
Bm CPR63 的 密度 和 直径 都 有 减少 趋势 SARME F 
BmCPG11 


3.2 表皮 蛋白 基因 对 昆虫 活动 能 力 的 影响 

昆虫 正常 的 活动 能 力 , 躯 干 及 附 胶 正常 的 伸缩 
性 ,都 必须 依赖 于 功能 正常 的 表皮 和 蛋白。 和 若 相 关 表 
皮 和 蛋白 缺 陷 , 则 可 能 对 上 述 提 及 的 适应 性 造成 严重 
的 影响 。 前 述 中 的 赤 拟 谷 盗 表皮 和 蛋白 基因 TcCP4P3 











沉默 后 ,成 虫 会 表现 出 步调 严重 不 协调 , 疏 行 能 力 急 
剧 减 弱 的 缺陷 (Jasrapuria et al., 2012) 。 同 样 ,前 述 
中 提 及 的 BmorCPR2 基因 缺失 的 家 和 蛋 中 ,幼虫 表皮 
几 丁 质 含量 减少 ,限制 了 表皮 的 扩展 与 拉 伸 性 能 ， 

导致 幼虫 躯 体 紧 绷 ,无 法 爬行 .弯曲 及 攀 握 (Qiao et 
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al., 2014) 。 烟 草 天 蛾 中 ,经 灭 蝇 胺 处 理 后 的 幼虫 表 
皮蛋 白 的 合成 量 受 阻 , 而 表现 出 同 家 条 中 
BmorCPR2 基因 缺陷 型 幼虫 极其 相似 的 畸形 躯体 与 
运动 能 力 缺 陶 ( Kotze and Reynolds , 1990,1991) ,这 
也 暗示 RR 型 表皮 和 蛋白 可 能 是 灭 蝇 胺 类 农药 的 靶 
点 ,或 可 为 以 表皮 和 蛋白 为 靶 标 的 新 型 杀 虫 剂 的 开发 
提供 线索 。 
3.3 ”表皮 蛋白 基因 对 昆虫 抗 逆 性 的 影响 

当 昆虫 受到 不 利 环境 ,如 低温 .干燥 ,有 毒化 学 
物 等 因素 影响 时 ,会 诱导 表皮 和 蛋白 基因 的 上 调 表达 
以 加 固 或 者 稳定 表皮 的 结构 ,抵抗 不 利 因素 ,维持 昆 
虫 的 生存 。 例 如 : 当 马 铃 世 甲虫 Leptinotarsa 
decemlineata 受 环境 胁迫 的 适应 能 力 的 研究 结果 显 
示 : 当 其 身 处 干燥 环境 6 h 后 ,表皮 蛋白 基因 Ld- 
GRP1 和 Ld-GRP2 被 大 量 诱 导 表 达 , 而 将 其 至 于 湖 
最 环境 中 12 h 后 ,表皮 蛋白 基因 Ld-CRP2 开始 表达 
并 逐渐 上 调 ; 在 有 机 磷 杀 虫 剂 环境 中 ,表皮 蛋白 基因 
Ld-GRP1 ,Ld-GRP2 4 Ld-GRP3 的 表达 量 明 显 上 调 。 
马 铃 蓝 甲虫 可 能 通过 上 调 表皮 蛋白 基因 的 表达 量 来 
增加 表皮 成 分 ,以 应 对 环境 压力 , 而 这 种 能 力 可 能 会 
人 允许 昆虫 迅速 适应 新 的 或 者 正在 改变 的 环境 
(Zhang et aol.，2008 ) 。 严 寒 地 区 南极 隐 跳 虫 
Cryptopygus antarcticus ÑN Jẹ k W Hk E Onychiurus 
arcticus RR 型 表皮 和 蛋白 基因 的 上 调 表 达 可 能 有 助 于 
提升 其 抗 寒 能 力 (Purac et al., 2008; Teets and 
Denlinger, 2014) 。 
3.4 表皮 蛋白 基因 对 昆虫 抗 药性 的 影响 

Zhu 等 (2013 ) 沉默 抗 B- 氟 氯氰菊酯 的 具 虫 
Cimex lectularius 品系 中 3 个 上 调 表达 的 表皮 蛋白 基 
因 后 , 抗 性 品系 的 抗 药性 会 出 现下 降 趋 势 ; 而 在 抗 拟 
除虫菊 酯 的 具 虫 品系 中 ,CPR 型 表皮 和 蛋白 基因 表达 
量 明 显 高 于 敏感 品系 (Koganemaru et al., 2013) ; 致 
倦 库 蚊 Culex quinquefasciatus 抗 毛 酯 类 杀 虫 剂 的 品 
系 中 ,有 两 个 上 调 表达 的 表皮 蛋白 基因 , 分别 是 
RR2 型 和 CPLC 型 的 (Reid et al. 2012) ; Æ X] EE YF. 
按 蚊 抗 拟 除虫菊 酯 杀 虫 剂 品系 中 ,有 两 个 CPLC 型 
的 表皮 有 蛋白 基因 表达 量 显著 升 高 (Awolola et al., 
2009) ;Silva 等 (2012 ) 对 蚜虫 (Aphidoidea ) 抗 药 性 
机 制 的 研究 发 现 , 有 两 个 RR2 型 表皮 蛋白 基因 是 呈 
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究 上 暗示 ,昆虫 可 能 会 通过 上 调 表皮 和 蛋白 基因 的 表达 
来 合成 更 多 的 表皮 蛋白 ,用 以 增 厚 表皮 ,减少 杀 虫 剂 
向 体内 活 透 ,以 提高 其 抗 药 性 。 因 此 , 若 通过 抑制 表 
皮蛋 白 基因 来 削减 害虫 表皮 的 厚度 或 致密 程度 , 增 
大 其 通 透 性 ,或 可 增加 化 学 杀 虫 剂 在 虫 体 表 面 的 透 
过 率 而 提高 杀 虫 效率 。 
3.5 表皮 蛋白 基因 对 昆虫 免疫 的 影响 

梁 九 波 (2012) 对 家 看 表皮 和 蛋白 基因 BmorCPTI 
功能 的 研究 表明 ,BmorCPT1 蛋白 只 有 在 被 大 肠 杆 
Escherichia co 中 诱导 后 的 家 在 血 淋 巴 中 才 检 测 到 , 
这 与 一 些 已 知 的 免疫 相关 和 蛋白 ,如 凝集 素 、 抗 菌 肽 、 
血 蓝 和 蛋白 和 过 氧化 物 酶 相似 。 进 一 步 发 现 ， 
BmorCPTI 能 够 与 免疫 识别 蛋白 BmPGRP-S5 和 
BmLBP 结合 ,并 通过 IMD 激活 抗菌 肽 基因 BmGlvll 
和 BmGlvl4 的 表达 ,这 表明 BrorCP71 参与 家 看 的 
先天 人 免疫 。Asano 等 (2013 ) 在 家 大 幼虫 磨损 受伤 的 
黑 化 表皮 中 发 现 了 一 个 新 的 表皮 蛋白 基因 
BmCb10 ,而 在 正常 情况 下 ,该 基因 在 幼虫 期 表皮 中 
是 不 表达 的 ,随后 微生物 诱导 显示 , 当 细 菌 感染 家 看 
幼虫 时 , 能 够 诱导 BmCbl0 的 表达 , 因此 推测 
BmCb10 能 够 传递 外 界 不 良 的 刺激 而 激活 黑 化 反 
应 。 此 外 ,He 等 (2007) 在 研究 冈比亚 按 蚊 表 皮 的 
蛋白 质 组 学 时 发 现 , 表 皮蛋 白 可 能 参与 成 虫 与 幼 忠 
伤口 的 愈合 。 目 前 ,有 关 昆 虫 表皮 蛋白 基因 与 免疫 
相关 的 研究 还 很 少 ,有 待 更 多 学 者 进行 更 多 、 更 深层 
次 的 研究 。 

































































4 小 结 与 展望 








昆虫 基因 组 中 存在 众多 具有 不 同 结构 特征 的 表 
皮蛋 白 基 因 。 表 皮蛋 白 基因 表达 模式 与 功能 的 多 样 
化 贯穿 昆虫 整个 生命 周期 ,对 维护 昆虫 重要 的 生理 
现象 和 过 程 意 义 重大 。 随 着 如 “i5K” 等 昆虫 基因 组 
测序 计划 的 开展 ,将 会 有 海量 的 表皮 蛋白 基因 通过 
生物 信息 学 手段 被 鉴定 。 而 在 后 基因 组 时 代 , 对 表 
皮蛋 白 基 因 的 研究 将 更 加 着 重 于 阐释 其 在 昆虫 生 
长 .变态 发 育 \ 环 境 适应 能 力 等 方面 所 扮演 的 角色 。 
由 于 表皮 蛋白 基因 对 昆虫 的 不 可 替代 性 ,使 得 它们 
有 可 能 应 用 于 害虫 防 挖 领域 。 以 所 能 理解 的 研究 背 


















































现 上 调 表 达 的 。 男 一 方面 ,在 抗 拟 除虫菊 酯 的 不 吉 
按 蚊 Anopheles funestus 中 发 现 , 不 吉 按 蚊 表 皮 厚 度 
增加 后 药剂 穿 透 能 力 减 弱 ; 同 时 发 现 , 抗 性 肉 蚊 的 表 
皮 厚 度 比 感性 肉 蚊 的 更 厚 ; 抗 性 肉 蚊 的 表皮 厚度 比 
抗 性 雄 蚊 的 表皮 更 厚 ( Wood et al., 2010), ERW 


























景 为 参考 ,我 们 所 思考 的 可 能 的 防治 思路 如 下 所 述 : 
首先 , 当 抑 制 参与 害虫 变态 发 育 或 重要 外 部 器 官 构 
建 所 必须 的 表皮 和 蛋白 基因 的 表达 ,就 有 可 能 通过 影 
响 害虫 正常 的 生长 发 育 , 来 达到 控 虫 的 目的 ;其 次 ， 
以 表皮 蛋白 为 骤 分 子 ,提升 现 有 杀 忠 剂 的 毒 杀 效果 















































yd 





9 期 XS 欣 等 : Eh 








网 
Hy 
gu 





1091 





E 因 研究 进展 





或 开发 新 型 杀 虫 剂 ; 此 外 ,以 两 性 基因 组 中 均 存 在 ， 
且 在 某 一 性 别 中 特异 表达 的 某 些 由 表皮 蛋白 基因 为 
靶 标 ,通过 基因 敲 除 或 转基因 干扰 等 技术 手段 ,培育 
含有 缺陷 型 基因 的 害虫 品种 并 释放 于 自然 界 中 , 通 
过 扰乱 或 抑制 自然 种 群 的 繁殖 能 力 以 达到 防 控 
目的 。 
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